pedobiologia 20, 343—359 (1980) 


Laboratoire d'Ecologie Générale et Appliquée, Université Paris!) 
Laboratoire de Zoologie, Ecole Normale Supérieure 

et Laboratoire de Biologie Végétale et d’Ecologie Forestière 
Route de la Tour Dennecourt, Fontainebleau) 


Etude d’un peuplement de Carabiques forestiers 
(Hêtraie de La Tillaie, forêt de Fontainebleau) 


G. Bexest! et J. P. CANCELA DA Foxseca? 
Avec 5 figures 


(Accepté: 10. 07. 79) 


1. Introduction 


Dans la forêt caducifoliée, la litière est un élément fondamental tant sur le plan quali- 
tatif (la matière organique v est décomposée et minéralisée) que sur le plan quantitatif 
(cest un important réservoir de substances nutritives). 

Tout être qui v vit participe au fonciionnement de ce maillon dont dépend la survie 
de tout le système. Les prédateurs influencent ainsi cette transformation de la M. O. quand 
leurs proies sont des décnmposeurs. Tels sont les Carabiques qui se nourrissent, entre autres 
aliments. de Collemboles et d'Acariens: en contrôlant ces populations-proies, les Carahiques 
interviennent sur la vitesse de décomposition de la matière organique. 

Cependant. malgré les innombrables travaux faits dans le monde sur ves animaux (THIELE 
1977) nos connaissances sur le rôle qu'ils jouent dans le système édaphique sont restreintes 
(Wazzwork 1976). Le première étape pour mesurer cet impact est nécessairement la con- 
naissance du peuplement de ces animaux. 

Ce travail fait done partie d'un programme qui a pour bur l'étude approfondie de ce 
rôle. 


2. Matériel. méthode eż la station 


Le piégeage de la mawrofaune épigée a été effectuée par Caxcera pa Foxseca de février 1972 
à fin janvier 1974. Un premier tri des animaux a été fait par Mezraxe pour l'étude des Isopodes et 
des Myriapodes ( MeztAxE 1976, Caxcera Da Foxseca & MEZIANE 1978). 

Les pièges  Borené 19721 sont constitués de deux pors emboités lun dans l'autre pour les pré- 
lèvements. Au fond du pot interne une solution d'eau saturée en NaCl tue et fixe les animaux. 
L'ouverture est protégée par un grillage qui empêche les feuilles de tomber dans les pots. 

Les pots-pièges sont relevés tous les mois: les animaux caprurés son: nettavés, triés par famille, 
et conservés dans l'alcool à 70°. 

Nous avons étudié seulement les Coléoptères, en nous intéressant particulièrement anx Carabi- 
qes La systématique de ces animaux est encore confuse, surtont pour certains genres. Les travaux 

JEANNEL (1941) sont pris comme référence malgré leur ancienneté et bien que d'autres publica- 
tions plus récentes (FRETDE et al. 1976) aient été consultés. 

La Réserve Biologique de La Tillaie est une surface de 35.74 ha située dans le quart nord-est 
de la forêt de Fontainebleau. Cette réserve à été étudiée par LEMÉE (1966) et précisément décrite 
par Boucnox et al. (1973). 

La parcelle piégée, environ 200 m?, est nne partie de l'Asperulo-Fagion. établi sur un sol lessivé 
dont l'horizon humifère est un muil-moder contenant 45°, de matière organique, à taux de satu- 
ration de 30°, et pH 4,5. 

Cette parcelle est entièrement couverte d'une litière de feuilles de hêtres. avec quelques troncs 
d'arbres morts, des fragons {Ruseus aculeatus), et quelques taches de graminées. 

L'empiacement de chaque pot-piège est choisi an hasard. Tous sont dans la litière de feuilles: 
Mais certains sont prés des trones morts (pièges n° 1—5): d'autres (n° 8—12) sont en lisière d'une 
grande tâche de fragon; d'autres (n° 6—7 dans une zone intermédiaire. Le dernier (n° 13) est situé 
dans une zone de graminées, 
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3. Résultats 


MEzIANE (1976). analysant l'ensemble des captures, constate que 32,29, des Arthropo- 
des sont des Coléopères: ce sont les animaux les mieux représentés dans les pièges. Parmi 
eux, 27°, sont des Carabiques et 23°, des Staphylins. c'est-à-dire des animaux encore 
réputés carnassiers. 

Douze espèces différentes de Carabiques sont présentes dans les pièges: voici la réparti- 
tion, par espèces, des captures (plus de 1000) de l'ensemble des deux années: 


Carabidae: Orinocarabus nemoralis MÜLL. 
Hadrocarabus problematicus FIBST. l 2.789 
Procusies purpurascens F. cé 
Chaeiocarabus intricatus L. | 

Nebriidae: Notiophilus rufipes CURT. 0:28% 

Trechidae: Trechus quadrisiriatus SCHRANK. 366% 

Pterostichidae:  Argutor oblongopunctatus 408%, 
Abar ater VILL. 59,87 % 
Abar parallellus DuFTs. 4.08%, 
Abax ovalis DUTFS. 19.46 % 
Synuchus nivalis PAxz. 0.09% 
Calathus piceus MABSH. 3.80% 

100.00 % 


En fait il semble que nos captures correspondent aux espèces les plus fréquentes à Fon- 
tainebleau. done celles qui ont un impact écologique plus important. GUARDET (1930—1932) 
les considère comme assez communes. communes où très communes. sauf S. nivalis qui 
est assez rare. 

3.1. Distribution spatiale 
3.1.0. Note préliminaire 

Pour une espèce donnée. la fréquence des captures varie avec les pièges. Pour simplifier et clari- 
fier la comparaison, nous avons regroupé les pièges en fonction de lenr environnement immédiat; 
nous avons ainsi déterminé quatre «habitats»: 
— Habitat «bois mort»: pièges placés dans la litière près des troncs tombés; 
— Habitat «fragon»: pièges placés dans la litière près des Ruscus aculeatus: 
— Habitat «litière»: pièges placés dans la litière: 
— Habitat «graminées»: pièges placés dans les graminées. 

La distribution des captures est montrée dans le tableau 1. 

Deux points de vue sont alors à considérer: 


— partant de l'habitat décrire le peuplement de chacun, 
— partant de l'espèce décrire l'habitat que chacune fréquente. 


Tableau 1. Effectifs des captures par habitat 


Habitat bois mort litière fragon graminées total 4 
nombre de prélèvements 113 47 105 13 276 5 
(nombre de pièges) ©) (2) (5) (1) (3) 
Orinocarabus nemoralis 1 0 1 4 6 4 
Hadrocarabus problematicus 2 0 0 2 4 i: 
Procustes purpurascens 11 0 5 3 19 
Chaetocarabus intricatus 0 0 0 1 1 
Notiophilus rufipes 1 1 1 0 3 
Trechus quadristriatus 19 11 29 1 60 
Arquior oblongopunctatus 28 5 7 4 44 
Abax aier 348 57 160 81 646 
Abar parallellus 16 6 19 3 41 
Abaz ovalis 92 17 73 28 210 
Synuchus nivalis 0 0 0 L ł 
Calathus piceus 27 2 10 2 £ 


Tableau 2, Distribution en °% des fréquences de captures de chaque espèce par habitat 


Habitat bois mort litière fragon graminées 
ONE 0,18 0 0,33 3,08 
HPR 0,37 0 0 1,54 
PPU 2,02 0 1.64 2,31 
CIN 0 0 0 0,77 
NRP 0,18 1,01 0,33 p 
TQS 3,49 11,11 9,51 0,77 
AOP 5,14 5,05 2,50 3,08 
AAT 63,85 37,58 2,46 62.31 
APA 2,54 6,06 6,23 2,31 
AOV 16,88 17,18 23.93 21,54 
SNI 0 0 0 0,77 
CPI 4,95 2,02 3,28 1,54 
Total 100 100 100 100,2 


(ONE) Orinocarabus nemoralis; (HPR) Hadrocarabus problematicus; (PPU) Procustes purpurascens ; 
(CIN) Chaetocarabus intricatus: (NRP) Notiophilus rufipes: (TQS) Trechus quadrisiratus; ( AOP) 
Arguior oblongopunetatus: (AAT) Abax ater; (APA) Abaz parallellus; (AOV) Abax ovalis; (SNT) 
Synuchus nivalis ; (CPI) Calathus piceus. 


Tableau 3. Diversité du peuplement par habitat 
bois mort litière fragon graminées 


H 1.776 1,8594 1.993 1810 


Hr 49,559, 52,830, 55,599, 50,50, 


3.1.1. Peuplement carabique de chaque habitat 


Le tableau 2 montre que la plupart des espèces sont présentes dans tous les habitats: 
ainsi, sur 12 espèces, on en trouve 11 dans les «graminées» (qui est done l'habitat au peuple- 
ment le plus varié), 10 dans le «bois mort», 9 dans le «fragon» et F dans la «litière». La 
ditière» apparaît done comme l'habitat au peuplement le plus pauvre tant par le nombre 
total d'individus actifs que par le nombre d'espèces présentes. Kxre (1975), comparant les 
peuplements Carabiques de différents biotopes forestiers près de Bonn (RFA), constate que 
la présence d’une strate herbacée augmente le nombre des espèces mais diminue celui des 
individues, À La Tillaie. au contraire. la présence de graminées augmente nettement ces deux 
valeurs. 

Mais il faut aussi tenir compte de la distribution spécifique des individus: ce que Kxie ne 
fait pas. C'est pourquoi nous avons calculé la diversité, Nous avons utilisé la formule de 
Shannon (Caxcera Da Foxseca 1969: Tableau 3). 

Les indices obtenus sont très proches et sont done le signe d'une grande homogénéité 
des quatre habitats: les distinctions que nous faisons, correspondent en fait à des micro- 
habitats dans une même parcelle. Cette homogénéité apparaît nettement sur les graphiques 
des distributions de fréquences (Figure 1): on obtient la même courbe pour les quatre 
«habitats». 

Cette homogénéité est dûe à la nette dominance d'A. ater at A. ovalis: ces deux espèces 
ont partout les rangs l et 2 respectivement. C'est d'ailleurs là où cette dominance est la 
moins marquée, dans la «litière» et les «fragons», que les indices de diversité sont les plus 
forts. 

A cause de leur importance, A. ater et A. ovalis ne peuvent servir à caractériser un 
«habitat». De plus, les sept espèces capturées dans la «litière», le sont aussi dans les trois 
autres «habitats»: c'est pourquoi ici, une espèce sera déclarée caractéristique seulement 
quand elle sera plus fréquemment capturée qu'une autre. 
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Fig. 1. Histogramme des distribution des espèces par habitat. Pour les noms des espèces voir les 
légendes du tableau 2, 


r 


L'analyse de ces graphiques (fig. 1) montre que la plus grande part des captures revient 
à six espèces: 

A. oblongopuctatus, A. ater, A. parallellus. A. ovalis. I. quadristriatus et C. piceus, qui 
ensemble représentent plus de 9U", (919%, à 990, selon Thabitat) du total des captures de 
chaque habitat. Cela est dû aux quatre premières espèces qui correspondent à 83—90 % 
du total des captures selon l'habitat. C'est aussi ce qu'observe DESIERE (1972) dans unê 
chénaie-charmaie du Férage (Belgique): plus de 73°, des captures sont des À. oblongopunetaz 
tus, A. ater, A. parallellus et A. ovalis. Cependant DESIERE constate que cette dominancé 
est surtout liée à l’activité d'A. oblongopunctatus et A. ater, dans l'ordre d'importance: tan 
dis qu'à La Tillaie (Fontainebleau) elle est plutôt liée à la présence d'A. ater et A. "als 
A. oblongopunctatus n'étant qu'au quatrième rang. 
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; Cette dominance très nette des deux Abar, A. ater et A. ovalis. est plus marquée dans 
Jes «graminées» et le «bois mort» (respectivement 85,85", et 80,73°, des captures) que 
dans le «fragon» et la «litière» (respectivement 76,39", et 74,75°, des captures). Mais cette 
¡dominance se manifeste dans les quatre habitats: on ne peut done considérer ces deux es- 
pèces comme caractéristiques de Pun ou l'autre des habitats. 

A l'inverse, les quatre espèces de Carabidae sont relativement actives dans les «grami- 
nées» (7.699, des captures), mais elles ne sont jamais capturées dans la «litière». 

Aussi significatives sont les espèces qui occupent le second rang dans la fréquence des 
captures: 

A. oblongopunctatus et C. piceus dans le «bois mort»: 

A. oblongopuncetatus et O. nemoralis dans les «graminées»: 

L. quadristriatus dans la «litière» et le «fragon». 


On peut done proposer qu'à La Tillaie (Fontainebleau) l'habitat «bois mort» est carac- 
térisé par la présence d’ A. oblongopunctatus et C. piceus et quelques T. quadristriatus: 
la «litière» par T. guadristriatus, A. parallellus et A. oblongopunetatus : 
la «tragon» par T. quadristriatus. A. parallellus et C. piceus: 
les «graminées» par des Carabidae. A. oblonyopunctatus et A. parallellus. 


3.1.2. Habitat fréquenté par les Carabiques 
3.1.2.9. Note Préliminaire 


Ces différences montrent que chaque espèce ne fréquente pas n'importe quel habitat: 
il est done intéressant de préciser les limites du choix d'habitat fait par chacune d'elles. 

Pour ealeuler la distribution des espèces dans chaque habitat. nous devons nous assurer 
que chacun a la même poids: c'est-à-dire que le même nombre de relevés a été fait pour les 
quatre. La répartition des populations par habitat (tableau 41 est alors caleulée à partir de 
ces nouvelles données. c'est-à-dire les fréquences de captures équilibrées à 113 prélèvements 
pour chacun des quatre habitats. 

Dans l’ensemble. les «graminées» apparaissent comme l'habitat le plus fréquenté. Ainsi. 
dans un écosystème tel La Tillaie. les zones à graminées, dont les clairières, se rapprochent 
quant au peuplement Carabique des écosystèmes prairials. Ce fait correspond aux obser- 
vations de Caxcera DA Foxseca et MEZIANE sur les Isopodes (1978). 

Le tableau + met bien en évidence que chaque espèce à des préférences d'habitat: nous 
considérons comme préféré l'habitat où Pespéee est la plus active. 


Tableau 4. Répartition, en °, de chaque population dans les quatre habitats 


Hàbitat bois mort litière fragon graminées total 
ONE 4.60 i] 3,06 90.34 100.00 
HPR 16,92 i) ü 83.98 100,00 
PPU 35.22 1) 17,38 47.20 100.00 
CIN i) i U 100.00 100.00 
NRP 33,33 33.35 33.33 Ü 99,99 
TOS 23,15 32.14 38,6 3.98 99,97 
AOP 41,57 17.83 11.40 STAS 100.62 
AAT 32.88 12,94 16.58 37.60 100.00 
APA 24,24 21,86 31,57 2733 100.00 
AOV 26.25 11.66 22.85 3729 100.01 
SNI D i) 0 100,00 100.00 
CPI 31,35 9.14 20,86 18.67 100,00 
Total 28947 138,92 197,97 575,63 

en % 24,1 11,6 16,5 47,8 


ean a aa 
Note: pour le code ies espèces, voir légende du tableau 2. 
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3.1.2.1. Carabidae 


Aucun ne fréquente la litière nue et tous sont surtout capturés dans les «graminées»: 
les différences de fréquentation sont grandes. Ces choix sont plus ou moins restreints selon 
les espèces: ainsi C. intricatus ne fréquente que les «graminées», tandis que H. problematicus 
est aussi capturé dans le «bois mort». 7 

O. nemoralis et P. purpurascens sont capturés dans les mêmes trois habitats. mais O. ne- 
moralis manifeste une préférence nettement plus marquée pour les «graminées». 


3.1.2.2. Trachidae 


T. quadristriatus est une espèce assez écléctique avec une nette préférence pour les «fra- 
gons» et la «litière». 


3.1.2.3. Nebriidae 


N. rufipes. à l'inverse des Carabidae. n'est jamais actif dans les »graminées«. On le 
trouve surtout dans les fragons et un peu dans la «litière». 


3.1.2.4. Pierostichidac 


-l. oblongopunciatus est une espèce assez écléctique, mais avec une nette préférence pour 
le «bois mort» ei aussi les «graminées«. 

A. aier manifeste les mêmes préférence quA. oblongopunctatus pour les «graminées» et 
le «bois mort»: mais ce sont dans les «graminées» qu'il est le plus capturé. 

A. parallelus est la plus écléctique des espèces capturées: on la trouve partout et sa pré- 
férence pour un habitat. les «fragons». bien que nette, est la moins marquée (seulement 10% 
d'écart avec les autres habitats). 

A. ovalis est aussi capturée partout avec une plus nette préférence pour les «gramineess. 

Cette analvse descriptive du peuplement carabique de La Tillaie nous fournit déjà des 
informations intéressantes, mais elle a l'inconvénient de considérer chaque habitat, chaque: 
population en eux-mêmes c'est-à-dire sans tenir compte de leur environnement. De plus, 
il serait intéressant de considérer les populations naturelles comme des populations stati- 
stiques. Pour cela, il est important de savoir si la probabilité de captures d'une espèce dans 
un habitat est ou non significativement différente de la probabilité de captures de cette 
même espèce dans l'ensemble des habitats. 


C'est pourquoi nous avons calculé un indice de fréquence qui tient compte de ces deux probabi- 
tés: 


Fsh C 

I= Fs X Ch 
Fsh = effectif de l'espèce «s» dans l'habitat «h»: 
Fs = effectif total de l'espèce «s»: À 
C = total des captures: | 
Ch = captures totales de l'habitat «h». 4 


Le tableau à présente des résultats différents de ceux obtenus par les pourcentages (tar! 
bleaux 2 et 4): ainsi la dominance d'A. ater et A. ovalis n'apparaît plus. En effet. ce que nous 
obtenons maintenant c'est l'importance de chaque élément par rapport à tout l'ensemble. 

Le test du y? permet d'attribuer une signification statistique aux résultats indiqu 
dans les tableaux 2 et 4. Ainsi. un y? significatif obtenu à partir des données du tableau 
indique que les captures observées ne sont pas indépendantes de l'habitat où elles ont é 
effectuées. c'est-à-dire un ou plusieurs habitats exercent sur les espèces une influence 
se traduit par des captures significativement supérieures ou inférieures aux valeurs attendue 
s'il y avait parfaite indépendance entre l'activité des espèces et l'habitat qu'elles fréquente 
Donc les différences entre habitats ne sont pas dûes à des préférences «intrinsèques» des esp! 
ces, mais la résultante d'une répartition au hasard. $ 
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leau 5. Indice de fréquence de captures de chaque espèces dans chaque habitat 


Habitat bois mort litière fragon graminées 
ONE 0,33 0 0,58 5,55** 
HPR 0,99 0 0 4,17* 
PPU 1.15 0 0,92 1,32 
CIN 0 0 (9) 8,33* 
NRP 0,67 3,32 1,00 0 

TQS 0,63*++ 2,01*++ 1,895 0,14*** 
AOP 1,26 1,24 0,56 0,76 
AAT 1,07 0,96 0,87 1,04 
APA 0,72 1,49 1,61* 0,57 
AOV 0,87 0,89 1,22* 1,11 
SNI 0 (9 0 8,33* 
CPI 131 0,53 0,85 0,41 


seuil de signification: 10% 
seuil de signification: 1° 
seuil de signification: 01% 


bte: pour le code des espèces, voir légendes du tableau 2 


Ainsi. aucune influence significative n`est exercée par les quatre habitats sur P. purpu- 
cens, N. rufipes. A. oblongopunctatus. A. ater et C. piceus (tableau 6). Pour un seuil de 
nification de 10°, les «graminées» attirent tout particulièrement H. problematicus, C. 
icatus et S. nivalis (les deux dernières presque au seuil de 5°,): et la «fragon» attire 
parallellus et A. ovalis. Toutefois, les «graminées» attirent très fortement (seuil de 1°;) 
; nemoralis. 

Le cas le plus remarquable est celui de T. quadristriatus. espèce pour laquelle les diffé- 
ces sont significatives au seuil de 0,1". Cette espèce est fortement attirée par le «fragon» 
et la »litière« (2) et repoussée par les «graminées» (1) et le «bois mort» (2). 


Les différences entre les trois espèces du genre Abax semblent plus être d’ordn qualitatif que 
antitatif: 


- bois mort litière fragon graminées 
A. ater +— — = $ 
A. parallellus — $ ET == 
+) 
A. ovalis E = Aak Fa 
(*) 


+, +: captures observées supérieures fréquences calculées (par ordre d'importance) 
—, —: Captures observées inférieures fréquences calculées (par ordre d'importance) 
significatif à 49%: 


3.2. Distribution temporelle 
3.2.1. La date du maximum et la durée de lé periode des captures 


Avec 24 mois d'observations, nous couvrons deux périodes complètes du cycle des Cara- 
iques (tableau T). 

Deux paramètres sont à prendre en considération: la date du maximum des captures et 
‘durée de la période des captures. 

Pour toutes les espèces. le maximum des captures se situe à la belle saison: de mai à 
ût. T. quadristriatus fait exception avec un pie d'activité en février. Les espèces les plus 
récoces sont celles de la famille des Pterostichidae malgré un net décalage dans ses 
CS: ainsi chez les Abas, A. ovalis présente un maximum d'activité en mai, A. parallellus 
juin et A. ater en juillet. Les espèces les plus tardives sont les Carabidae dont l'en- 
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Tableau 6. 7? calculé sur le tableau 5 


oo à 
Espèce ONE HPR PPU CIN NRP TQS i 
z? 15,999 6,279 2,195 7,333 2,475 23,617 | 
Signification + + + +++ 

Espèce AOP AAT APA AOV SNI CPI 

gr 4,427 4,458 7,160 6,541 7,883 4,704 
Signification * * + 


* signification à 109%% 
** signification à 1°, 
*** signification à 0,1% 


Note: pour le code des espèces, voir légendes du tableau 2. 


Tableau 7. Effectifs cumulés des captures par mois 


J F M A M J J A $ 0 N D 
Carabidae (4 sp.) 0 0 0 1 3 4 G 9 6 4 0 0 
N. rufipes 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 o0 0 
T. quadrisiriatus I 20 p T 1 3 1 3 0 8 3 2 
À. oblongopunciatus 0 (0 ō 4 14 17 -d 0 0 0 0, 0 
A. aier ® J 8 2 16 111 179 139 88 23 1 0 
À. parallellus 0 0 5 9 6 14 = 3 3 to À 0 
A. ovalis 0 2 2 42 63 59 22 9 5 5 1 0 À 
S. nivalis 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 j 
C. piceus 1 0 0 1 & 8 10 9 3 1 0 0 4 
Total 2 24 24 90 171 216 297. 172 105 39 7 2: 


(J) janvier, (F) février, (M) mars, (A) avril, (M) mai, (J) juin, (J) juillet, (A) août, (S) septembre, 
(0) octobre, (N) novembre, (D) decembre. 


Tableau 8. Indice de diversité de 24 mois de piégeage 


1972 “(1) 0,92 201 191 1.84 1,86 0,99 0,99 104 1,42 149 0,36 : 
Max. 3,58 1 
1973 0:73 * 0.36 2,13 162 196 1,76 103 1,81 1,46 133 * 44 


* mois sans capture 
(1) janvier 1974 
Note: pour le code des mois, voir légendes du tableau 7. 


semble des quatre espèces présente un maximum d'activité au mois d'août. Ces résultæ 
sont relativement cohérents avec ceux de VAN DER DriFT (1951) étudiant une hêtraie d 
Pays-Bas. Cette observation est à rapprocher de la facon dont ces animaux passent l’hivé 
Vhibernation se fait à l’état larvaire ou nymphal pour les Carabidae (espèces à pon 
automnale) et à l’état imaginal pour les Pterostichidae (espèces à ponte print: 716% 
selon le temps disponible, pour le développement des œufs, avant l'hiver. 
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Cette succession des espèces montre que la population des Carabiques change considé- 
ra. lement au cours des saisons. Il était dont intéressant de préciser cette évolution par le 
ca “ul de l'indice mensuel de diversité (tableau 8). 

Jn peut constater que l'indice est élevé au mois de mars-avril-mai-juin 1972 et avril- 
mai-juin-juillet 1973 ainsi qu'en octobre-novembre 1972—1973. Ce sont des mois où la 
dominance des A. ater et A. ovalis est la moins marquée soit parce que les individus de ces 
espèces sont beaucoup moins nombreux (c'est-à-dire l'entrée automnale en hibernation) 
soit que les Carabiques sont très nombreux à être actifs (c'est le printemps). 

La durée de la période d'activité varie avec les espèces, mais il est difficile d’en déter- 
miner précisément le début et la fin: en effet, du fait des différences entre individus, les 
animaux s'activent progressivement au printemps, jusqu'à ce que toute la population soit 
en activité; à l’automne, le même phénomène se produit pour l'entrée en hibernation. C’est 
pourquoi aujourd’hui, on considère les animaux d'une même espèce comme une population 


statistique. 
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Fig. 2. Courbe des captures mensuelles. Pour les noms des mois voir les légendes du tableau 7. Ex- 
Plications dans le texte. 
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Réouisson LITIERE GRAMINEES 


Fig. 3. Variations mensuelles de l'attractivité des habitats. Pour les noms des mois voir les légendes 


du tableau 7. Explication dans le texte. 


Sur cette base. il apparaît important de comparer une population à elle-même: nous 
avons donc calculé les taux mensuels de captures. pour chaque espèce, par rapport à son 
maximum de captures pendant un mois. Nous considérons alors qu'une population est signi- 
ficativement (au sens statistique) active quand le taux calculé est au moins égal à 10°, de 
l'activité maximum. On obtient ainsi les graphiques de la fig. ? (nous n'analyserons ici que 
les six espèces les plus capturées). 

Abaz: les captures commencent dès février; mais ce n'est qu'à partir d'avril pour À. 
ovalis et À. paralellus que l'activité de la population devient importante. 

I faut remarquer que les populations d'A. ovalis et Q A. parallellus diminuent fortement 
quand À. ater atteint son maximum d'activité. en juillet. Par rapport au peuplement en 
Carabiques de La Tillaie, A. ater est une espèce dominente presque toute l'année (Figure 3); 
sauf J’hiver où A. ater est moins fréquent dans les pièges que les autres espèces. À 

C. piceus: le figure 2 montre une période de captures d'étendant de mars à novembre, 
avec une période d'activité importante de mai à août. Ces résultats correspondent bien avec 
ceux que GREENSLADE (1964) a obtenu en Angleterre. i 

A. oblongopunctatus: les captures commencent en mars et les dernières ont lieu en juillet 
avec mai et juin où l'activité est importante, Dex Boer (1962) obtient aux Pays-Bas Un 
décalage de plus d'un mois par rapport au maximum de captures observé à la Tillaie: il 
constate un maximum d'activité pour cette espèce en avril —mai. De plus, il en capture tout, 
au long de l'hiver. È | 

T. quadristriatus: à la Tillaie, cette espèce présente deux pics d'activité, l'un en février 
l’autre en octobre: elle est capturée quand les autres espèces le sont très peu: peut-êtré 
y-a-t-il une certaine compétition qui oblige T. quadristriatus à un ajustement de sa nich 
écologique? MircHELL (1963) constate que cette espèce résiste assez bien au froid: ¢''e es 
encore active à 3 °C et s'alimente encore à 4 °C. 
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f Cependant. il faut rester prudent car ces résultats ne concordent pas avec ceux de GRUAR- 

r (1930—1932) dont les captures de T. quadristriatus se font surtout en août et septembre. 
ne a Tillaie, c'est le seul Carabique à être capturé toute l’année. Mais ces différences sont 
f pre bablement dûes au choix différent des techniques d’échantillonnage. GRUARDET est un 
per il n'a pas posé de pièges. 

Il est done clair que chaque espèce a une période d'activité précise. Les facteurs abiotiques 
lyariant d'un mois à lautre, il est intéressant de préciser leur influence sur les Carabiques. 
Eau cours de ce piégeage, CANCELA DA Fonseca a aussi mesuré la pluviosité et la tempé- 
rature au niveau du sol. Ne disposant que de données d'observation pour démontrer une 
telle influence, on peut utiliser une technique mise au point pour des recherches en psy- 
ichologie et adaptée à partir de 1963 par GĦeExT à l'écologie: l'analyse de la corrélation de 
irang de Spearman et Kendall (CANCELA pa Fonseca 1968); il s’agit, sur la base d’un cri- 
tère quantifiable de classer les variables étudiées (pluie et activité, par exemple) en rang: 
Ja comparaison des deux obtenues permet de savoir si les variables varient parallèlement, 
tet done s'il existe un rapport entre elles. 


f 3.2.2. La température 


Pour ce calcul. nous n'avons pas tenu compte de N. rufipes ni de S. nivalis dont les cap- 
tures sont très peu nombreuses. De plus, nous avons regroupé les quatre Carabidae pour 
obtenir un nombre suffisant de captures (tableau 2). 

L'influence de la température varie avec les espèces: la corrélation est très forte pour 
les Carabidae. A. ater. A. ovalis et C. piceus: elle est nette aussi pour A. parallellus. On 
pent donc dire que ces espèces ont une activité qui dépend de la température. 

Cependant, un biais est apporté à ce calcul par le fait que l'hiver la température varie, 
mais pas les captures puisque ces insectes hibernent. Ce biais est d'autant plus important 
que l'hibernation est longue. Ainsi. A. oblongopunctatus n'est capturé que de mars à juillet 
et semble assez étroitement lié à la température pendant cette période; mais, l'indice de 
Spearman pour cette espèce n'atteint pas le seuil de signification. 

l L'indice de Spearman n'est pas significatif non plus pour T. quadristriatus pour qui on 
pouvait attendre une relation inverse avec la température. (D'ailleurs l'indice obtenu est 
négatif.) 

| 3.2.3. La pluviosité 

Comme pour la température, nous avons calculé le «rs» de Spearman en considérant les 
moyennes mensuelles de pluviosité et des captures des deux années. Les «rs» ainsi obtenus 
n'atteignent pas les seuils de signification donnés par SIEGEL (1956), Cela peut être dû à 
la perte d'information correspondant à l’utilisation d’une moyenne. 

t Nous avons done recalculé «rs» sur les 24 mois du piégeage. Les indices obtenus ne sont 
pas significatifs. 

Sachant que l'humidité influence fortement le développement larvaire (DEN Boer 1962), 
nous avons calculé les corrélations entre les rangs des pluviosités mensuelles de la première 
[ené du piégeage et les rangs des captures de l'année suivante (tableau 10). 

D'après ce tableau. il n'apparaît aucune relation entre pluviosité et fréquence de cap- 
tures. Pourtant. il semble que les Carabiques forestiers soient sensibles à l'humidité (THIELE 
1964, GREENSLADE 1964b) puisque c'est l’un des critères de choix de leur habitat. Cepen- 
dant, dans un terrain somme celui de La Tillaie, à forte teneur en sable, la relation entre 
pluviosité et humidité n'est pas directe: en effet, le sol laisse s'infiltrer l'eau qui n'est main- 
tenue qu'en surface au niveau de la litière. 
| Ainsi, il apparait que les espèces de Carabiques capturées à La Tillaie réagissent aux va- 
iations de température, et ne sont pas sensibles à la pluviosité. 


3.3. Variation du sexe-ratio 


Du fait de comportements différents chez le mâle et la femelle, les taux de captures va- 
tient avec les sexes: ainsi les femelles migrent au moment de la ponte (Grum 1962), leur 
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Tableau 9. Corrélations température-eaptures 


mois Tr 
rang 


JAN 10 
FEV 12 
MAR 
AVR 
MAI 
JUN 
JUL 
AO 
SEP 
OCT 
NOV 
DEC 


xm 
Ta 
Signification 


DER NSGIS 


_ 


Carabidae TQS AOP AAT APA AOV CPI 

rang D? rang pe? rang p? rang pe rang pe rang pD? rang p? 
10 0 10 0 9 l 11,5 2,26 Il 1 11,5 2,25 7 9 
10 4 1 121 9 9 9,5 6,25 11 | B,D 12,25 10,5 2,25 
10 1 2 49 8,6 30,25 8 | D,D 12,25 8,5 0,25 10,5 2,25 
6,5 0,25 4 9 D 4 6 | 2 25 3 1 1 0 
3,5 2,25 10 25 2 9 D 0 3 4 | 16 4 1 
3,5 0,25 6 9 l 4 3 0 l 4 2 l 2,5 0,25 
2 0 10 4 3,9 2,25 1 1 D,D 12,25 4 4 l 1 

À 0 6 25 H) 49 2 | D,D 20,2 5 1 2,5 2,25 
5 1 12 64 9 25 4 0 6,5 2,25 6,5 6,25 5 1 
6,5 0,25 3 9 9 9 7 1 8,5 6,25 6,5 0,25 ki 1 
10 4 6 d 9 Í 9,5 2,2D R.D 0,25 10 d 10,5 6,25 
10 1 8 9 9 4 11,9 0,25 Il 0 11,5 0,25 10,5 0,25 
14 538 147,5 16 88,5 78,5 27,5 

0,947 0,347 0,487 0,9 0,692 0,727 0,904 

Ces = feoj | l-1] Fi 


Note: (coefficient de Spearman (ra): +-+ significatif à 1%; 1 significatif à D%; — non significatif). 
TOS: T. quadristriatus; AOP: À, oblongopunetatus; AAT: A. aler; APA: A. paralleltus; AOV: A. ovalis; CPI: C. piceus, 


Tableau 10. Corrélation de Spearmann entre les pluies de 1972 et les captures de 1973 


ooo 


Carabidae TQS AOP AAT APA AOV CPI 


£2 231,5 220,5 210,5 202 190,5 162,5 215 
Ts 0,190 0,229 0,264 0,293 0,333 0,431 0,248 
signification — — — — = — — 


oo 
Note: pour le code des espèces, voir légendes du tableau 9. 

—: non significatif. 

Tableau 11. Variation du sexe-ratio selon le mois et les espèces 


J F M A M J J à S (8) N D 


A. ater 7,00 1,21 0,88 0,99 1,14 0,84 0,35 

A. ovalis 1,06 0,97 1,65 2,13 0,43 2,00 

A. parallellus 2,00 4.00 1,00 3,50 0,60 

Carabidae 1.00 1,00 1.00 1,75 

P. purpurascens 1.00 1.00 2,30 

A. oblongopunetatus 3.00 0,40 0,78 2,00 

Toutes espèces rénnies 1.00 2.00 1.96 0.94 1,09 1,00 0,99 0,81 0,52 4,00 


Note: L'absence du rapport correspond aux mois où soit ne sont capturés d'individus que d’un 
sexe, soit il n'y a aucune capture. Pour le code des mois, voir légendes du tableau 7. 


durée de vie est plus longue (SKCHRAVY 1959) et leur mobilité est différente (HEYDEMANN 
1964, Novar 1967). Plusieurs travaux étudient le sexe-ratio en fonction de l'environnement 
(Mossakowskt 1970. Szysko 1976): peu étudient sa variation au cours des saisons (VAN DER 
Drirr 1951). 

A La Tillaie, sur l'ensemble des captures des deux années, nous obtenons un sexe-ratio 
de 1.01 chez les adultes. ce qui est en accord avee les résultats de PENNEY (1967). Mais ce 
taux est très variable d’un mois à l'autre (tableau 11). 

I est difficile de mettre en évidence une variation régulière de ce rapport en considérant 
chaque espèce séparément: par exemple, les mâles d'A ater sont plus nombreux en avril, 
mai et août: tandis que pour les femelles. cest en juin, juillet. septembre et octobre. 

D'une telle analyse espèce par espèce. il ne ressort pas d'évolution claire comme VAN DER DRIFT 


en à observé. Aussi est il plus intéressant de considérer l'ensemble iles espèces: il apparait alors 
nettement quatre phases: 


— mars—avril (printemps): maäles > femelles 
— mai-août (été) måles = femelles 
— septembre—octobre (automne): mäles < femelles 
— novembre— janvier (hiver): mäles — femelles 


Ainsi. globalement. les mäles apparaîtraient les premiers: ils sont nettement plus captu- 
rés au printemps. Puis les femelles apparaissent et. lété elles sont autant capturées que les 
måles: à cette saison. les Carabiques actifs sont nombreux. Apparus les premiers, les måles 
disparaissent aussi les premiers: à l'automne. les femelles sont plus souvent capturées, L'hi- 
ver ces animaux hibernent. Un tel comportement. encore peu décrit chez les Carabiques, est 
fréquent chez les Insectes, chez les Hyménaptères en particulier: il permet aux femelles 
d'être fécondées dès la maturité sexuelle atteinte. 


4. Discussion - Conclusion 


Les douze espèces que nous avons capturées ne constituent qu'une partie des Carabiques 
vivant en forêt de Fontainebleau. 242 espèces v ont en effet été recensées par GRUARDET 
(1930—1932). Cependant, il faut remarquer que ces douze espèces sont classées comme com- 
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munes où très communes par GRUARDET: les captures sont d'ailleurs assez nombreuses: plug 
de 1000 en 24 mois. On peut donc penser que leur impact sur lécosvstème dans lequel elles 
sont intégrées est grand. Leur étude permettra donc de connaître plus préeisemment la 
fonction des Carabiques dans la forêt caducifoliée. $ 

La distribution des 1000 captures aussi bien dans le temps que dans l'espace est précise; 
On peut donc se poser la question des facteurs qui expliquent une telle répartition. ; 


Les facteurs abiotiques ont certainement une grande influence (THIELE 1977). mais il faut 
se rappeler que ce que nous appelons «habitat» ne sont que des parties de la parcelie de 
700 m°? piégée: les Carabiques sont des animaux qui se déplacent beaucoup, 10 à 10 m pa 
jour selon Conxic. Les facteurs climatiques n'ont done qu'une action globale au niveau de 
la station. montrée par les corrélations que nous avons calculées, mais par une action locale 
au niveau de l'habitat. | 

D'une année à l'autre. les captures sont assez homogènes aussi bien par mois que par 
espèce. Il faut alors se poser la question de la stabilité du système. Le calcul de l'équitabi 
lité donne une diversité relative inférieure à 60", (Hr 39.34 ,): cela signifie que les Cara 
biques sonstituent un système très hiérarchisé, avec peu d'espèces dominantes (CANCELA 
pa Foxseca 1977). Cela signifie aussi que ces animaux sont loin de la situation d° équipro; 
babilité: or. généralement. on considère comme stable toute situation proche de T équipro- 

babilité. i 

Cependant. nous obtenons des résultats tout à fait analogues pendant les deux années 
de piégeage. De plus. les captures que nous continuerons encore à réaliser. montrent la 
présence des mêmes espèces jusqu'à la fin 1977: cela fait donc une surveillance de cinq an- 
nées consécutives. On peut done penser. que sauf variation importante du milieu. cette 
situation durera longtemps. Deux raisons peuvent expliquer l'écart entre l'indice théorique 
lqu'est l'équitabilité et les phénomènes observés: 


(1i La valeur réelle de l'équitabilité n'est pas celle qui lui est généralement accordée, 


(21 L'équitabilité doit être calculée sur toutes les populations ayant même Tonotion éco; 
ogique: aux Carabiques, il faut ajouter Jes Staphylins. Arachnides. Formicides . 4 


Ces deux raisons ne s'excluent d'ailleurs pas: mais elles nécessitent d'autres travaux 
pour déterminer leur valeur. Nous reprendrons cette discussion dans une publication pro- 
chaine. 

Les facteurs biotiques sont certainement importants chez des espèces svmpatriques. 
GizBErT (1956) a d'ailleurs montré que la compétition expliquait la répartition de quatre 
Calathus sympatriques. A La Tillaie. les 3 espèces du genre Abax sont donc particulièrement 
intéressantes, 

Les deux espèces les plus fréquentes, A. aier et A. ovalis. sont surtout capturées dans 
les «graminées»: mais A. ater semble être proportionnellement plus actif dans le »bois mort4 
que les deux autres espèces. A. parallellus, l'espèce la moins fréquente des trois. est captu; 
rée surtout dans le «fragon» et A. ovalis menifeste le même comportement. En outre, mais 
de facon moins nette. À. parallellus semble plus actif dans la «litière». 


Ces habitats. où chaque espèce est plus active. ne correspondent pas exactemen 
choix de chacune. En effet. si aucun choix d'habitat n'est fait par les trois Abaz. on devrai 
observer une situation d'équiprobabilité des populations : pour faire ce calcul, il est néces: 
saire d'accorder à chaque habitat le même poids: Cest pourquoi nous avons fait le calcul 3 


partir des fréquences de captures équilibrées à 113 prélèvements par habitat. La comparat 
son de cette situation d'équiprobabilité avec les effectifs équilibrés donne le tableau 12. 

Ainsi on constate que le choix d'A. ater est le «bois mort» et les «graminées»: celui d’ 
parallellus est la «fragon»: celui d'A. ovalis est le même que celui d'A. ater. Il est Gaille 
intéressant de noter que les deux espèces dominantes font le même choix. 


ae 


+ 
w 
Az 


La comparaison de ce tableau 12 avec le tableau 5 montre que A. ater est la seule espè 
à être très active dans les habitats choisis. On peut dire qu’À. parallelus subit les «gr 
minées» et À. ovalis subit le «fragon» sans s'installer dans le «bois mort». 
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Tableau 12. Comparaison de répartitions calculées et observées 


bois mort litière fragon graminées 
A. ater Ea =- 2 de 
A. parallellus 0 = Æ pas 
A. ovalis — = = de 


A 


-= = 


|+ Répartition calculée < Répartition observée 
0 Répartition calculée = Répartition observée 
l Répartition calculée > Répartition observée 


Il apparaît done qu'A. ater subit moins la pression de son environnement. tandis qw A. 
i perallellus et A. ovalis sont plus fortement contraints dans leur utilisation du milieu. Ces 
„informations constituent done des éléments pertinents pour la caractérisation des niches 
| écologiques. 
| Ces différences interspécifiques sont amplifiées par les périodes d'activité: la première 

espèce à atteindre le niveau maximal de ses effectifs est A. ovalis en mai, à laquelle succède 
A. parailellus en juin suivi de A. ater en juillet. A. ovalis est aussi l'espèce à la période 
d'activité la plus courte d'avril à août: A. ater, la plus tardive est l'espèce à la période 
d'activité la plus longue, d'avril à octobre: A. parallellus est intermédiaire avec une période 
d'activité de mars à septembre. Ainsi. on observe un décalage de leurs activités: A. ater 
est moins important en hiver et au printemps. tandis qu' A. oralis et LL parallellus sont moins 
importants en été et en automne. À cela s'ajoute des différences intéressantes dans l’évolu- 
tion du sexe-ratio de ces trois espèces: an moment des pics d'abondance. le nombre des 
mäles est à peu près le même que celui des femelles pour A. ater et A. ovalis: tandis qu'ils 
sont 3.5 fois plus nombreux chez 4. parullellus. 

Nous avons refait le caleul décrit ci-dessbnus mois par mois pour mettre en évidence les 
variations au cours du temps de cette attractivité des habitats (Figure 3). Il apparaît que 
l'attrativité des différents habitats varie à peu près de la même manière pour les 3 Abas 
jusqu'en juillet. Après cette date, apparaissent des oppositions variables selon les habitats. 
Or, c'est en juillet qu' A uter est au maximum de son activité. 

Autant que la température. les relations entre les 3 Abar sont déterminantes pour leur 
utilisation du milieu. et done pour caractériser leur niche écologique. 

Ainsi. il est clair que chaque espèce a sa propre dynamique quant à l'habitat choisi. 
quant à la période d'activité: chaque espèce est différente des autres et est intégrée dans le 
réseau (le relation. des influences qui constituent un écosystème (BOURLIERE & LAMOTTE 
1967). Chacune participe aussi à un ensemble dont nous avons observé qu'il présente, malgré 
ses variations. une certaine pérennité. Bien que très hiérarchisé, le système semble dans un 
état d'équilibre stationnaire (CANCELA DA Foxseca 1977. CAXCELA DA Foxseca & BEXEST 
1978) semblable aux situations de stabilité dans les écosystèmes évoqués par BLANDIN et al. 
1976. 


5. Résumé . Summary 


Dans la forét eaducifoliée, la litière est un élément fondamental. au plan tant qualitatif que 
quantitatif. uand leurs proies sont des décomposeurs, les prédateurs, tels les Carabiques. influen- 
cent là transformation de la matière organique. 

Cette fonction écologique à été étudiée à La Tillaie, Asperulo-Fagion établi sur nn sol lessivé: 
1079 Caraboidea, appartenant à quatre familles et douze espèces, ont été capturés: l'analyse des 
captures par piège montre une distribution précise des insectes. 

Deux espèces sont très dominantes: Ahux ater (plus de la moitié des captures) et Abax oralis; 
d'où les faibles valeurs des indices de diversité: He est tonjours inférieur à 56°. 

Dans la station étudiée, l'environnement immédiat des pièges permet de définir quatre «habi- 
tats» différents: bois mort, fragon. graminées et litière, dont les peuplements sont différents: chaque 
popaloson choisit son habitat; la fréquentation préférentielle ou, à l'inverse, l'absence de l’une on 
'autre espèce, peuvent être nettement marquées. 
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Selon les espèces, la période d'activité dure de 5 à 7 mois et se situe entre mars et octobre, 
maximum de captures étant différent par espèce: mai, juin, juillet ou août. Trachus quadristriat 
toutefois, se distingue car les captures les plus nombreuses ont été en février et en octobre, Cest- 
dire à des périodes où les antres sont inactifs. 

Les Carabiques se succèdent dans un ordre précis: la variation mensuelle de l'équitabilité 
dépasse pas 609.. valeur faible et indice d'une situation loin de l'équiprobabilité. 

L'influence des facteurs climatiques a été précisée: il existe une relation étroite entre limpor 
tance de l'activité et la température du mois, pour toutes les espèces sauf T. quadristriatus et 
oblogopunctatus : mais on n'a pu mettre en évidence aucune influence de la pluviosité. | 

Le sexe-ratio (généralement admis comme un) varie apparemment avec les saisons: les mâl 
sont plus nombreux au printemps et les femelles à l'automne. Enfin. la compétition interspécifiqu 
a été étudiée chez les trois Abaz. 

Ainsi, chaque espèce a une dynamique propre quant à son habitat et sa période d'activité 
l'influence des facteurs biotiques et abiotiques permet de comprendre la répartition Spatio-temp 
relle constatée à travers le piégeage. 1 


A study of populations of lorest-inhabiting earabids (Carabidae, Coleoptera) 


In the deciduous forest. litter is a fundamental part from a qualitative point of view as well 
from a quantitative point of view. Predators such as ground-bettles influence the turn-over of ork 
ganic matter when their prey are decomposers. 

The ecological role of carabid beetles has been studied at La Tillaie ( Fontainebleau forest), 
Asperulo-Fagion settled on a washed soil: we trapped 1074 Caraboidea belonging to four families 
and 12 species. Those captured showed a precise pattern of distribution in the traps. ` 

There are two dominant species: Abax ater (more than half of all beetles trapped) and A 
ovalis: this explains the low values of the index of diversity. It is always less than 55°.. 

in the study area. the immediate surrounding of each trap allowed four different + habitats? 
to be defined Butcher's bromm (FR.), dead-wood | B.M.). Gramminae (GR). litter ( LT.) in each of 
which fauna differs: each population chooses its habitat: the preference or avoidance of one sp 
cies habitat by another species is very noticeable. 

The activity period lasts from à to + months acrording to species and oceurs berween March and 
October. Peak captures oceur at different dates according to the species: Max, June, July or August; 
except for I. guadristriatus which is captured mostly in October and February when other speci 
are not active. : 

Thus, ground bettles have a precise temporal pattern, the monthly diversity Hr never excee 
609, which is far from equitability. 

The influence of climatic factors was studied: temperature and activity are strictly related foi 
all species except T. quadristriatus and A. oblongopunetatus. No influence of rainfall on activi 
could be shown. + 


The sex-ratio (generally accepted as 11 varies with the season: males are more numerous in 
spring and females in autumn. Finally. interspecific competition has been studied between the 
3 Abar spp. a 

Thns, each species has its own ecological organisation for habitat and activity period, biotig 
and abiotic factors influence and explain the spatial and temporal pattern of distribution observed 
by trapping. 


6. Bibliographie 


Bzaxpix, P., R. Bargauzr & C. Lecorpien, 1976. Réflexions sur la notion d'écosvstème: le cong 
cept de stratégie cénotique, Bull. Ecol. 7. 4, 391—410. x 
Borr, P. J. b., 1962. Fluctuation in morph freqneney in catches of the ground beetle Pierostich 
oblongopunctatus F. and its ecological significance. Comm. Biol. Stn. Wijster n° 108a. > 
Bovcue, M. B., 1972. Lombriciens de France. Ecologie et Systématique. pp. 671. L.N.R.A. Paris. 
Boucnox, J., A. FAILLE. G. LEemee. A. M. Romix Å A. Scuxrrr, 1973. Notice sur les cartes des S0Ë 
du peuplement forestier et des groupements végétaux de la réserve biologique de La Tillaie el 
forêt de Fontainebleau. Université d'Orsay. pp. 10 — 3 cartes. : 
BouRLIERE, F.. & M. Lamorre, 1967. Les fondements physiologiques et démographiques des nog 
tions de productivité et de rendement bioénergétique. In: «Problèmes de productivité biologi 
ques. Masson, Paris, 1—35. a 
Caxcera pa Fonseca, J. P., 1968. L'outil statistique en biologie du sol. IV. Corrélation de rang $ 
affinité écologiques. Rev. Ecol. Biol. Sol V. 1. 41—54. de 
CaxceLa pa FonsEca. 1469a. L'outil statistique en biologie du sol. V. Indice de diversité spécifiqu& 
Rev. Ecol. Sol VI. 1. 1—30. cl 
CaxcELa pa Foxseca, J. P., 1969b. L'outil statistique en biologie du sol VI. Théorie de linfog 
mation et diversité spécifique. Rev. Ecol. Biol. Sol V1, 4, 583—555. ; 
CaxceLa pa Foxseca, J. P., 1978. Diversité et stabilité de peuplements animaux forestiers.! 1: prep 


358 


cera DA Fonseca. J. P., & L. MEzrANE, 1978. Macroarthropodes: abondance relative et acti- 
vité saisonnière de quelques groupes |Isopodes, Diplopodes, Chilopodes et Opilions). In: « Pro- 
bièmes d’Ecologie: structure et fonctionnement iles écosystèmes terrestres. Ed.: LAMOTTE, M., 
& F. BOuRLIERE. Masson. Paris, p. 116—119. 
ESERE, M.. 1972. Recherches sur l'écosystème forêt: essai d'écologie quantitative sur des popula- 
tions de cinq espèces de Carabidae (Coléoptères). Bull. Inst. rov. Sci. nat. Belg., entomol. 48, 10, 
1—9. 
RIFT, J. v. D.. 1951. Analysis of the animal community in a beech forest floor. Tijdsk. Ent. 94, 
1— 168. 
REUDE, H., K. W. Harpe & G. A. Louse, 1976. Die Käfer Mitteleuropas. IL. Adephaga 1. Goeke 
& Everts, pp. 302. 
IGHENT, À. W., 1963. Kendall's “tau” coefficient as an index of similarity in comparisons of plant 
F or animal communities. Can. Ent. 95, 568—575. 
‘GILBERT, O. W., 1956. The natural history of four species of Calathus (Carabidae) living on sand 
| dunes in Anglesey, N.-Wales. Oikos 7, 22 —47. 
GREENSLADE, P. J. M., 1964a. Pitfall trapping as a method for studying populations of Carabidae 
(Coleoptera). J. anim. ecol. 33, 301—310. 

GREENSLADE, P. J. M., 1964b. The distribution, dispersal and size of population of Nebria brevicollis 
(F.) with comparative studies on other Carabidae. J. anim. ecol. 33, 311—333. 

iGRUARDET, F., 1930. Catalogue des insectes Coléoptères de la forêt de Fontainebleau. Ass. Nat. 
Vallée de Loing, pp. 227. 

GRUARDET, F., 1932. Supplément au catalogue des insectes Coléoptères de la forêt de Fontainebleau. 

© Ass. Nat. Vallée du Loing 6, 127—157. 

L.. 1959. Sezonowe zmiany akty wnosci biegaczowatyeh (Carabidae). Ekoi. Pol. à. 7. 9, 


Geox. L., 1962. Horizontal distribution of larvae and imagines of some species of Carabidae. Ekol. 
Pol. A. 10, 73—84. 

HEyYDEManx. B., 1964 Die biozönotische Entwicklung vom Vorland zum Kog. Vergleichend- 
ökologische Untersuchungen an der Nordseeküste. IT. Teil: Käfer (Coleoptera). 

JeasxeL, R., 1941. Faune de France: Cléoptères Carabiques. pp. 371. Lechevallier. Paris. 

Kxie. J.. 1975. Vergleichend-ükologische Untersuchungen verschiedener Standorte des Kotten- 
Îorstes bei Bonn. Decheniana 128. 3—19. 

Lewes, G.. 1966. Sur l'intérêt écologique des reserves biologiques de la forèt de Fontainebleau. 
Bull. Soc. Bot. Fr. 113, 5—6. 

Meztaxe, L.. 1976. Activité saisonnière ie quelques gronpes de macroarthropodes. D.E.A. Uni- 
versité Pierre et Marie Curie | Paris VI), Paris. 

MrrcneL, B., 1963. Ecology ot two Carabids beetles, Bembidion lampros | Hest.) and Trechus qua- 
dristriatus (SCHRANK). Il. J. anim. ecol. 32, 371—392. 

Mossakowski, D., 1970. Okologische Untersuchungen an epigäischen Coleopteren atlantischer 
Moor- and Heidestandorte. Z. wiss. Zool. 181. 233—316. 

Novak, B.. 1967. Veränderungen des Sexualindexes von Pterostichus vulgaris L. in den Rübentelden 
i Coleoptera. Carabidae. Acta Univ. Olomone Fac. Res. Nat. 25. 95—114. 

PExxev, M. M.. 1967. Studies on the ecology of Feronia oblongopunetatus\F.)1Coleoptera. Carabidae). 
Trans. Soc. brit. Ent. 17. 129—139. 

SEGEL, S.. 1956. Nonparametrie statistics: for the behavioral sciences. XVIII — 312 pp. New York. 
Me. Graw-Hill. 

SKkvuravy. V.. 1959. Prispevek k binomii polnich strevlikocitych ı Coleoptera, Carabidaer. Rozpr. 
veske Akad. Véd. 69, Lit 

Sourawoop, F. R. E.. 1966. Ecological methods, pp. 391. Methuen. London. 

Szyszxo, J., 1976. Male to female ratio in Pterostichus oblongopunetatus | F) (Coleoptera. Carabidae) 
as one characteristic of a population. Pedobiologia 16, 51—57. 

Tuere, H. U., 1964. Experimentelle Untersuchungen über die Ursachen der Biotopbindung bei 
Carabiden. Z. Morph. Ökol. Tiere 53. 387—452. 

Tuere, H. U.. 1977. Carabid beetles in their environment. Zoophysiol. Ecol. 10, 310 pp. Springer 
Verlag. 

WALLWORK. J. A.. 1976. The distribution and diversity of soil fauna, pp. 355. Academic Press. 


Adresse des auteurs: Dr. G. Bexest Laboratoire d'Ecologie Générale et appliquée, Université 
Paris, 2? place Jussieu, F - 75005 Paris: Dr. J. P. Caxceta pa Foxseca, Laboratoire de Biologie 
Végétal, Route de la Tour Dennecourt, F -77300 Fontainbleau, France. 


